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摘要： 林下灌木是亚热带常绿阔叶林重要的构成部分，但林下灌木细根功能性状变异规律及地下生态策略仍不清楚。 以福建

建瓯万木林自然保护区内 ９ 种灌木为研究对象，对细根直径、根长、比根长、组织密度、碳浓度和氮浓度 ６ 个细根性状进行研究，

采用序级划分法，分析不同树种细根性状序级间的变化特征、常绿和落叶灌木细根性状之间的差异，不同序级细根性状之间的

关系以及细根性状变异维度。 结果表明：树种和序级对 ９ 种灌木细根形态和化学性质有显著影响。 直径、根长、根组织密度随

着序级的增加而逐渐增加，比根长和氮浓度逐渐减小，碳浓度在序级间的变化趋势不一，未表现出明显的规律。 落叶灌木细根

直径、根长和氮浓度均显著高于常绿灌木，碳浓度和组织密度显著低于常绿灌木，表明与常绿灌木相比落叶灌木更偏向于资源

获取型生态策略，常绿灌木则更偏向于保守型策略。 灌木细根在不同序级间的直径与比根长、组织密度，氮浓度与组织密度有

较强的相关性，细根其他性状间的关系并不密切或因序级而异。 主成分分析结果表明灌木细根性状变异沿一个主成分轴发生

变异，该轴表示灌木细根的资源获取和保守的权衡策略。
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细根是植物根系最活跃的动态和代谢组织，在植物和生态系统功能中起着重要的作用，包括吸收土壤水

分和养分、物理固定、资源储存、营养物质生产等［１］。 细根对植物生长和生态系统过程的影响在很大程度上

是由一系列细根功能性状决定，包括根系形态如：根直径（ＡＤ）、比根长（ ＳＲＬ）、根长（ＲＬ）和根组织密度

（ＲＴＤ），根化学物质如：根组织碳（ＲＣＣ）、根氮浓度（ＲＮＣ）和根磷浓度（ＲＰＣ），根结构（如分枝强度和分枝比）
以及菌根组合［２］。 细根功能性状是植物在进化过程中与环境相互作用所形成的，既响应外界环境的变化，也影

响生态系统过程，决定细根养分吸收、生长与存活，反应了进化史、地理环境和生态系统过程之间的权衡［３］。 越

来越多的研究分析细根功能性状特征，并进而探究地下根系的生理生态特征［４—８］。 木本植物根系在发育过程中

形成了不同的分支结构，是由各个根序构成的复杂分枝系统，细根形态和功能在不同序级之间存在明显的变异。
传统的生态学研究将直径为 １—２ｍｍ 的根认为是寿命短的吸收根，而很少考虑细根内部功能的异质性［９—１１］。 根

据根的分支顺序来表征根的特征已被认为一种识别根系功能差异的有用方法［１２—１３］，越来越多的学者采用序级

划分的方法开展细根功能性状的研究［１４—１６］。
目前关于森林植物细根功能性状的研究国内外已有较多的开展，但几乎都集中于冠层树种［１７—１９］，而对于

林下弱光环境中的灌木植物细根对环境的适应性的研究尚且不足。 灌木是森林生态系统中不可或缺的一个

重要层次，其根系在森林生态系统碳循环、养分循环、群落动态，以及土壤的形成和结构稳定性等方面发挥巨

大的作用［２０］。 目前对森林生态系统中灌木在环境中的适应和性状表现已有研究，但人们对森林灌木地上特

征关注较多，如 Ｐａｌｍｒｏｔｈ 等［２１］对氮添加对瑞典北部针叶林灌木叶功能性状影响的研究，Ｌｕｏ 等、曹嘉瑜等、路
兴慧等［２２—２４］对中国不同森林生态系统中灌木地上部功能性状及生物量分布的研究。 而在已有的基于灌木细

根的研究中，大多数是针对灌木细根对氮沉降、光照、二氧化碳等的响应［２５—２７］、沙生灌木细根生物量分布和细

根动态［２８］、以及高原、河谷灌木细根特征及分布等方面研究［２９—３２］，缺乏针对于亚热带森林生态系统中灌木细

根基本特征的研究。
亚热带常绿阔叶林物种多样性丰富，处于不同生态位的植物具有多样的适应性状，从而形成了复杂的群

落结构。 最近关于植物在林下层弱光环境中的适应已开展许多研究，如关于植物耐阴性状组合的碳获取和胁

迫耐受假说［３３］，生物量分配［３４］，以及不同光环境的表型可塑性［３５］ 等方面研究，然而在上层常绿阔叶树种遮

光的环境中灌木细根如何表现尚不清楚。 细根直径是根系性状的重要指标，不同的细根直径具有不同的解剖

结构和生理功能［３６］，根长度是衡量养分和水分吸收能力的重要指标，总根长能反映细根的空间养分捕获能

力。 比根长是指单位干质量细根总长度，反应细根投入产出关系，比根长越大，细根对水分和养分的吸收效率

越高。 细根组织密度可表示木质化中柱与薄壁皮层组织之间比例［３７］，影响细根的营养吸收速率。 细根碳含

量与细根周转有密切联系，细根木质化程度越高，碳含量越高，分解速率越慢。 根氮浓度与细根呼吸有密切关

系，反应细根的生理代谢能力。 这些指标直接影响细根吸收和运输水分、养分的能力，是反应根系功能的重要

特征，能够指示细根对环境的适应［３６］。 因此本研究选取这 ６ 个指标，以亚热带常绿阔叶林林下 ９ 种常见灌木

为研究对象（表 １），重点探究常绿阔叶林下灌木的细根形态和碳（Ｃ）、氮（Ｎ）含量特征及其相关关系。 可为
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了解常绿阔叶林灌木细根形态化学特征提供数据支撑、为理解灌木在维持森林生态系统多样性的重大作用以

及不同植物的地下生态策略提供科学帮助。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究地位于福建省北部，武夷山东南侧建瓯市房道镇的万木林自然保护区，地理位置处于北纬 ２７°０３′Ｎ，
东经 １１８°０９′Ｅ，最高峰海拔 ５５６ ｍ，相对高差 ３２２ ｍ，面积 １８９ ｈｍ２。 主山脊南北走向，山坡下陡上缓。 气候为

亚热带湿润季风气候，多年平均气温 １８． ８ ℃，多年平均降雨量 １６６３． ８ ｍｍ，多年平均蒸发量 １４６６ ｍｍ，降水以

４ 月至 ６ 月居多，相对湿度 ８１％，无霜期有 ２７７ ｄ。 地貌类型为东南低山丘陵，地带性土壤为红壤和黄壤，土壤

质地疏松、呈微酸性。 植被类型为中亚热带常绿阔叶林，樟科（ Ｌｕｒａｃｅａｅ）、木兰科（Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ）、壳斗科

（Ｆａｇａｃｅａｅ）、杜英科（Ｅｌａｅｏｃａｒｐａｃｅａｅ）、山茶科（Ｔｈｅａｃｅａｅ）、冬青科（Ａｑｕｉｆｏｌｉａｃｅａｅ）、山矾科（Ｓｙｍｐｌｏｃａｃｅａｅ）和金

缕梅科（Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ）等为该地区主要科。
１．２　 细根采样与形态化学指标测定

２０１８ 年 ７ 月，在万木林自然保护区天然常绿阔叶林内的典型地段选择 ９ 种灌木树种 （见表 １），进行细根

采样。 该常绿阔叶林群落乔木层优势显著，林分郁闭度较高，平均树高 １３．４ ｍ，平均胸径 １４．６ ｃｍ，主要优势树

种有木荷、罗浮栲、虎皮楠等［３８］。 采样时每种灌木选取地径和株高相近的 ３ 棵，根据 Ｇｕｏ 等［１４］的根系取样方

法，在贴近灌木基茎一侧挖取一个长、宽、高分别是 ２０ ｃｍ、２０ ｃｍ 和 ２０ ｃｍ 的土块，挑选土块里所有的根段，放
入自封袋中，快速回到实验室冷藏。 依据 Ｐｒｅｇｉｔｚｅｒ 等［１２］的根序分级方法进行细根分级与处理，对于一个完整

根系，根尖为一级根，分叉成两个一级根的根被认为是二级根，以此类推到 ５ 级根。 处理好的根系做好标记并

放入冷藏箱中保存，用于后续的形态和化学分析。
用数字化扫描仪 Ｅｓｐｏｎ ｓｃａｎｎｅｒ 对各个序级的细根进行 ３ 次重复扫描，扫描后的细根样品在 ６５℃下烘干

后称重。 使用 Ｗｉｎ ＲＨＩＺＯ （Ｐｒｏ ２００５ｂ）软件分析细根形态指标，确定根系直径、体积、总根长、根数量，比根

长、组织密度、平均根长通过以下公式计算得出，细根烘干后研磨成细粉，取 ８—１０ ｍｇ 包样并用元素分析仪

Ｅｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｅｔａｌ ＩＩＩ 测定 １—５ 序级根的碳氮含量。
细根形态指标计算公式如下［３９］：

细根比根长（ｍ ／ ｇ）＝ 根长（ｍ） ／细根干重（ｇ）
细根组织密度（ｇ ／ ｃｍ３） ＝ 细根干重（ｇ） ／细根体积（ｃｍ３）
平均根长（ｃｍ）＝ 总根长（ｃｍ） ／细根数量

表 １　 万木林自然保护区内 ９ 种灌木的树种名称、科和生活型

Ｔａｂｌｅ １　 Ｎｉｎｅ ｓｈｒｕｂ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ ｓｔｕｄｉｅｄ ｉｎ Ｗａｎｍｕｌｉｎ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

树种名称
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

１ 刺毛杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｈａｍｐｉｏｎｉａｅ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 常绿灌木

２ 杜茎山 Ｍａｅｓａ ｊａｐｏｎｉｃａ 紫金牛科 Ｍｙｒｓｉｎａｃｅａｅ 常绿灌木

３ 短尾越桔 Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｃａｒｌｅｓｉｉ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 常绿灌木

４ 蝴蝶戏珠 Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｌｉｃａｔｕｍ 忍冬科 Ｃａｐｒｉｆｏｌｉａｃｅａｅ 落叶灌木

５ 乌饭 Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｂｒａｃｔｅａｔｕｍ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 常绿灌木

６ 矩圆叶鼠刺 Ｉｔｅａ ｏｂｌｏｎｇａ 虎耳草科 Ｓａｘｉｆｒａｇａｃｅａｅ 常绿灌木

７ 毛冬青 Ｉｌｅｘ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ 冬青科 Ａｑｕｉｆｏｌｉａｃｅａｅ 常绿灌木

８ 青灰叶下珠 Ｐｈｙｌｌａｎｔｈｕｓ ｇｌａｕｃｕｓ 大戟科 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ 落叶灌木

９ 长叶荚蒾 Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｌａｎｃｉｆｏｌｉｕｍ 忍冬科 Ｃａｐｒｉｆｏｌｉａｃｅａｅ 落叶灌木
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１．３　 数据处理

采用混合线性模型分析树种、序级、生活型以及树种和序级、生活型和序级之间的交互作用对细根形态功

能性状的影响，并用 Ｂｏｎｆｅｒｒｏｎｉ 检验常绿灌木和落叶灌木对细根功能性状影响的差异性。 利用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关

分析方法分析不同序级细根形态功能性状和灌木细根 Ｃ、Ｎ 分布格局之间的相关性，在 ＳＰＳＳ 软件中对总序级

的各功能性状做主成分分析。 图中数据为平均值±标准差。 数据统计分析使用 ＳＰＳＳ ２４．０ 软件，并在 Ｏｒｉｇｉｎ
２０１８ 中进行绘图。

２　 结果与分析

２．１　 不同树种细根形态和 Ｃ、Ｎ 浓度随序级变化特征

如图 １，本研究中 ９ 种灌木细根直径、单根长均随序级的增加而增加，比根长则逐渐降低。 除刺毛杜鹃、
杜茎山外、蝴蝶戏珠和青灰下叶珠二级根组织密度最低外，其他树种细根组织密度基本上呈现随着序级增加

而增加。 细根碳浓度在序级间的变化不一，未表现出明显的规律。 除毛冬青 ４、５ 序级氮浓度高于 ３ 级根外，
其余灌木细根氮浓度随序级的增加而呈减少。 ９ 种灌木细根平均直径的变化范围在 ０．３２４—２．１５６ ｍｍ，平均

根长为 ０．４６０—２５．３５１ ｃｍ，比根长为 ０．４３９—７３． ４９４ ｍ ／ ｇ，根组织密度为 ０． ２５５—０．７６８ ｇ ／ ｃｍ３，根碳浓度为

４０６．４９７—４５１．９１８ ｇ ／ ｋｇ，根氮浓度为 ５．５９８—１３．２８０ ｇ ／ ｋｇ。 混合线性分析结果（表 ２）表明树种、序级以及树种

和序级的交互作用对细根 ６ 个性状均具有极显著的影响（Ｐ＜０．０１）。

表 ２　 树种、序级、生活型及其交互作用对灌木细根功能性状的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ， ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ

平均根直径
Ａｖｅｒａｇｅ ｒｏｏｔ
ｄｉａｍｅｔｅｒ

根长
Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ

比根长
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ

ｌｅｎｇｔｈ

根组织密度
Ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ
ｄｅｎｓｉｔｙ

碳浓度
Ｃ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

氮浓度
Ｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ
Ｓ ３１．５１ ＜０．０１ ２８．１２ ＜０．０１ ２３３．４６ ＜０．０１ ５０．７１ ＜０．０１ ２１．４９ ＜０．０１ ７１．３５ ＜０．０１

Ｏ ６３７．４ ＜０．０１ ４８６．８３ ＜０．０１ １６２９．３６ ＜０．０１ １１４．２３ ＜０．０１ １０．６２ ＜０．０１ ９２．９５ ＜０．０１

Ｓ×Ｏ ５．８６ ＜０．０１ ９．５９ ＜０．０１ １０８．２４ ＜０．０１ ３．９２ ＜０．０１ ５．８９ ＜０．０１ ２．９９ ＜０．０１

ＬＦ １２．９５ ＜０．０１ ９．１８ ＜０．０１ ０．０１ ０．９３５ ２０．３４ ＜０．０１ ８．６８ ０．０１４ ２１．８６ ＜０．０１

ＬＦ×Ｏ １．０５ ０．３８６ ３．４４ ０．０１１ １．５５ ０．１９３ ２．３６ ０．０５８ １３．８５ ＜０．０１ １．２１ ０．３１１

　 　 Ｓ： 树种 Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ； Ｏ： 序级 Ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ； ＬＦ： 生活型 Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

２．２　 不同生活型灌木细根形态和 Ｃ、Ｎ 浓度的差异

分析图 ２ 可得，常绿灌木细根直径在 １—３ 序级中显著小于落叶灌木（Ｐ＜０．０５）；落叶灌木根长大于常绿

灌木，且在 ４、５ 序级中差异显著（Ｐ＜０．０５）；细根比根长在常绿灌木和落叶灌木之间无显著差异（Ｐ＞０．０５）；常
绿灌木组织密度高于落叶灌木且在 １—４ 序级上差异显著（Ｐ＜０．０５）；常绿灌木细根碳浓度在 １、２ 序级显著高

于落叶灌木（Ｐ＜０．０５），其他序级差异不显著（Ｐ＞０．０５）；常绿灌木氮浓度低于落叶灌木，且在 １—４ 序级中差异

显著（Ｐ＜０．０５）。 由表 ２ 可得生活型的差异对细根直径、根长、组织密度、碳浓度和氮浓度具有显著的影响（Ｐ＜
０．０５），对比根长没有显著影响（Ｐ＞０．０５）。 生活型和序级的交互作用仅对细根根长和碳浓度有显著的影响

（Ｐ＜０．０５）。
２．３　 不同根序细根性状之间的相关性

灌木细根直径与比根长在 １—５ 序级中为显著或极显著负相关关系；直径与组织密度在 ２—５ 序级中显著

或极显著负相关；比根长与组织密度仅在 ２ 序级中极显著负相关（表 ３）。 本研究中直径与根碳浓度在 １、４ 序

级中呈现极显著负相关关系，与根氮浓度的关系在 ４ 序级中极显著正相关（表 ４）；比根长与氮浓度在 ２ 序级

中显著正相关；根组织密度与根氮浓度序级间的相关性显著而与根碳浓度没有显著关系；碳氮比与碳浓度在

１、２、４ 序级中极显著正相关，与氮浓度在 １—５ 序级中均为极显著负相关。
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图 １　 ９ 种灌木 １—５序级细根直径、根长、比根长、组织密度、碳浓度和氮浓度的均值

Ｆｉｇ．１　 Ａｖｅｒａｇｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ， ｌｅｎｇｔｈ， ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ， ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ， ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ⁃ｆｉｖｅ ｒｏｏｔ

ｂｒａｎｃｈ ｏｒｄｅｒｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｎｉｎｅ ｓｈｒｕｂ ｓｐｅｃｉｅｓ

表 ３　 ９ 种灌木同一序级细根形态性状之间的相关性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｏｒｄｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｎｉｎｅ ｓｈｒｕｂｓ

序级
Ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ

根直径×
比根长
ＡＤ×ＳＲＬ

根直径×
根组织密度
ＡＤ×ＲＴＤ

比根长×
根组织密度
ＳＲＬ×ＲＴＤ

序级
Ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ

根直径×
比根长
ＡＤ×ＳＲＬ

根直径×
根组织密度
ＡＤ×ＲＴＤ

比根长×
根组织密度
ＳＲＬ×ＲＴＤ

１ －０．６６１∗∗ －０．３０１ －０．３５５ ４ －０．６１２∗∗ －０．４２０∗ －０．３０７

２ －０．４１８∗ －０．４２４∗ －０．５７６∗∗ ５ －０．６４１∗∗ －０．６４９∗∗ ０．３０２

３ －０．６５２∗∗ －０．４０８∗ －０．３３６

　 　 ＡＤ： 平均根直径 Ａｖｅｒａｇｅ ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ； ＳＲＬ： 比根长 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ；ＲＴＤ： 根组织密度 Ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ；∗表示相关性达到显著水平

（Ｐ＜０．０５）；∗∗表示相关性达到极显著水平（Ｐ＜０．０１）

２．４　 灌木细根所有序级功能性状的主成分分析

对 ９ 种灌木所有序级细根性状做主成分分析发现，灌木根系沿一个主成分轴发生变异（表 ５），该主成分

能解释细根性状变异的 ６３．３％。 直径、比根长、根组织密度、根氮浓度在该轴上的载荷较高，分别为 ０．８３７、
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图 ２　 常绿和落叶灌木 １—５序级细根直径、根长、比根长、组织密度、碳浓度和氮浓度

Ｆｉｇ．２　 Ａｖｅｒａｇｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ， ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ， ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ， ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ， ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ⁃ｆｉｖｅ

ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒｓ ｆｏｒ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｓｈｒｕｂｓ

同一序级不同小写字母表示不同生活型间差异显著（Ｐ＜０．０５），相同生活型不同大写字母表示不同序级间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 图中数据为

平均值±标准差

－０．９４３、０．８５５、－０．８１１。 直径和根组织密度与该主成分呈较强的正相关，而比根长和根氮浓度则与该主成分

呈较强负相关。

表 ４　 ９ 种灌木同一序级细根形态和化学性状之间的相关性

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｏｒｄｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｎｉｎｅ ｓｈｒｕｂｓ

序级
Ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ

直径×根碳浓度
ＡＤ×ＲＣＣ

直径×
根氮浓度
ＡＤ×ＲＮＣ

比根长×
根碳浓度
ＳＲＬ×ＲＣＣ

比根长×
根氮浓度
ＳＲＬ×ＲＮＣ

组织密度×
根碳浓度
ＲＴＤ×ＲＣＣ

组织密度×
根氮浓度
ＲＴＤ×ＲＮＣ

根碳浓度×
根碳浓度氮比
ＲＣＣ×Ｃ ∶Ｎ

根氮浓度×
根碳浓度氮比
ＲＮＣ×Ｃ ∶Ｎ

１ －０．５７５∗∗ ０．０９８ ０．１７３ ０．４０５ ０．３３９ －０．４２７∗ ０．７０９∗∗ －０．８８６∗∗

２ －０．３０９ ０．２６１ ０．０５６ ０．４２４∗ ０．２７２ －０．５７６∗∗ ０．６０３∗∗ －０．９０３∗∗

３ －０．２３８ ０．２０８ ０．０６７ ０．１３０ ０．１６５ －０．４８８∗ ０．２２４ －０．９０１∗∗

４ －０．５０２∗∗ ０．５１３∗∗ ０．２９６ ０．０２０ ０．３２４ －０．６０３∗ ０．５６３∗∗ －０．９３６∗∗

５ －０．１４３ ０．３６２ ０．２８２ －０．１７５ ０．０７４ －０．４０２∗ －０．２５５ －０．８４１∗∗

　 　 ＲＣＣ： 根碳浓度 Ｒｏｏｔ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；ＲＮＣ： 根氮浓度 Ｒｏｏｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； ∗表示相关性达到显著水平（Ｐ＜０．０５）；∗∗表示相关性

达到极显著水平（Ｐ＜０．０１）
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表 ５　 ９ 种灌木细根功能性状的主成分载荷及其解释率

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｌｏａｄｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｎｉｎｅ ｓｈｒｕｂｓ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

第一主成分
ＰＣ１

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

第一主成分
ＰＣ１

直径 ＲＤ ０．８３７ 根氮浓度 ＲＮＣ －０．８１１

比根长 ＳＲＬ －０．９４３ 方差解释率 Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ Ｖａｒｉａｎｃｅ ／ ％ ６３．３２９

根组织密度 ＲＴＤ ０．８５５ 累计解释率 Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ／ ％ ６３．３２９

根碳浓度 ＲＣＣ ０．４３３

３　 讨论

３．１　 亚热带常绿阔叶林下灌木细根形态和 Ｃ、Ｎ 浓度的序级变化特征

本研究中，亚热带常绿阔叶林下灌木树种细根呈现随着序级的增加，直径、根长和组织密度增加，比根长

降低的一般规律，其他相关的研究也有类似的结果，如许旸［４０］ 与廖乐平［４１］ 对亚热带树种的研究，Ｐｒｅｇｉｔｉｚｅｒ
等［１２］对北美 ４ 个阔叶树种和 ５ 个针叶树种前 ３ 级根的研究，Ｖａｌｅｎｚｕｅｌａ－Ｅｓｔｒａｄａ［４２］对菊科植物越桔细根形态、
解剖结构和寿命的研究。 本研究灌木细根氮含量随序级的升高而降低，而碳浓度在序级间的变化没有统一规

律，与许旸［４０］、童芳［４３］及于立忠等［４４］的结论相一致。 氮浓度在序级上的差异与细根的生理代谢有关［３６］。 熊

德成等［４５］认为碳浓度在序级上的差异是由于可溶性糖组分和贮存组分随序级的变化规律可能不一，从而导

致 Ｃ 含量随序级变化的不同规律。 Ｇｕｏ 等［３６］认为细根中化学成分的不同主要与细根生长发育特征有关，低
级根主要是皮层细胞占比较高的初生组织，细胞代谢能力强，氮浓度大，随着根序的增加，木质化的次生组织

增多，纤维素和木质素浓度高，使得碳浓度增加，氮浓度减小［３６， １４］。 混合线性模型结果表明树种及其与序级

交互作用对所研究的灌木细根各功能性状都有极显著的影响。 此外细根性状的变异还会受菌根菌类型［４６］、
土壤养分的有效性［４７］、土壤结构化学组分［４８—５０］、系统发育等潜在因素影响［５１］。

通过与在相同的常绿阔叶林中乔木树种细根的研究相比发现［４５，５２—５４］（表 ６），与乔木树种相比，灌木细根

直径、根长、组织密度和氮浓度较小，比根长较大。 王钊颖等［５５］ 对武夷山落叶林的研究结果也发现灌木细根

比根长显著高于乔木。 Ｖａｌｖｅｒｄｅ－Ｂａｒｒａｎｔｅｓ 等［５６］对不同生活型的研究发现乔木细根直径最大，比根长最低，细
根氮含量最高。 这种差异反应了植物应对环境的策略，灌木由于长期生长在林下低光环境当中，受到光资源

的限制，其细根可能相对于乔木更容易受碳供应的限制，倾向于增大比根长，依靠自身的吸收细根来获取养

分，并且通过降低直径、根长和组织密度来减少构建成本。 根组织氮与细根代谢（如呼吸）和寿命等密切相

关［５１］，较低的氮浓度表明灌木细根的代谢能力较弱，资源获取较慢。 有研究表示直径粗、ＳＲＬ 小、组织密度高

的细根能够通过与菌根共生有效地吸收养分［５７］，乔木因其碳输入较高，可负担起菌根菌的碳消耗，因此乔木

相对来说可能更多的通过菌根菌来获取养分，进而具有较粗的根直径［５８］。 由于本研究仅分析了灌木细根形

态化学指标，因此乔木和灌木与菌根菌共生关系的差异有待进一步验证。
３．２　 常绿阔叶林林下不同生活型灌木细根性状差异

之前的研究表明，不同生活型地上部分功能性状间存在显著差异，通常来说常绿树种相对于落叶树种叶

厚度较大，比叶面积较小［５９］，植物氮分配给光合器官的比例较小，光合利用能力较低［６０—６１］，用于构建防御组

织的物质较多［２３］。 本研究发现落叶灌木细根直径、根长和氮含量均显著高于常绿灌木，表明落叶灌木细根较

粗，根长较长，有比较大的土壤空间开发能力，生理代谢活性高，更偏向于资源获取型的养分获取策略。 常绿

灌木碳浓度和组织密度相对于落叶灌木较高，表明常绿灌木细根有较强防御储备能力，能够应对较长的生长

期带来的碳供应压力，以保证更长的根寿命，资源保守性更强。 其他对不同生活型细根的研究也得出较为一致

的结论，如周永姣等［６２］也发现常绿树种细根氮磷含量较低，采取较慢的生长策略；Ａｌｖａｒｅｚ⁃Ｕｒｉａ 等［６３］对阿尔卑斯

山高低海拔树木细根性状研究发现常绿针叶树的比根长显著低于落叶树种。 于水强等［６４］对不同生活型细根寿

命的研究发现常绿树种的细根寿命高于落叶树种。 由此可知，不同生活型地上地下资源获取策略存在协调性。
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表 ６　 本研究中灌木与同一常绿阔叶林其他研究中冠层树种的一级根功能性状比较

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｆｉｒｓｔ⁃ｏｒｄｅｒ ｒｏｏｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｈｒｕｂｓ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ａｎｄ ｃａｎｏｐｙ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ⁃

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｏｔｈｅｒ ｓｔｕｄｉｅｓ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

样本数
Ｎｕｍｂｅｒｓ

平均值
Ｍｅａｎ

最小值
Ｍｉｎ

最大值
Ｍａｘ

平均根直径 本研究 ９ ０．３２４ ０．１８６ ０．４７２

ＡＤ ／ ｍｍ Ｘｉｏｎｇ［５２］ ６ ０．４４８ ０．３６ ０．５１

Ｚｈｕｏ［５３］ ８ ０．３８ ０．２６ ０．５

根长 本研究 ９ ０．４２２ ０．１３２ ０．８１８

ＲＬ ／ ｃｍ Ｘｉｏｎｇ［５２］ ６ ０．８２６ ０．７４ １．５５

Ｚｈｕｏ［５３］ ８ ０．８ ０．８５ １．５９

比根 本研究 ９ ７３．４９４ ２７．３６６ １９８．８０８

ＳＲＬ ／ （ｍ ／ ｇ） Ｘｉｏｎｇ［５２］ ６ ２３．７７３ １３．１２ ３１．８６

Ｚｈｕｏ［５３］ ８ ３７．４４ ２１．２０ ４７．４９

组织密度 本研究 ９ ０．２５５ ０．１ ０．６４

ＲＴＤ ／ （ｇ ／ ｃｍ３） Ｘｉｏｎｇ［５２］ ６ ０．４００ ０．２０８ ０．５３７

Ｚｈｕｏ［５３］ ８ ０．３１ ０．１２ ０．５

氮浓度 本研究 ９ １３．２８０ ６．８ ２０．８７９

ＲＮＣ ／ （ｇ ／ ｋｇ） Ｘｉｏｎｇ［４５］ ６ １７．２２９ １０．２８１ ２４．８３

Ｚｈｕｏ［５４］ ８ １４．２８ １．２６８ ２６．１９７

３．３　 亚热带常绿阔叶林下灌木不同序级细根形态和 Ｃ、Ｎ 浓度之间的关系

本研究结果显示林下灌木不同序级中比根长与直径均显著负相关，这与刘颖等［３０］、杨雨等［３１］ 和 Ｋｏｎｇ
等［６５］研究中结论一致。 其他细根形态性状间的关系因序级而异。 本研究中除一级根外灌木细根直径与组织

密度呈负相关关系，与 Ｋｏｎｇ 等［６６］研究结果一致。 Ｂｅｒｇｍａｎｎ 等［４６］ 认为这是由于皮层与中柱的异速增长关系

以及两者碳含量和干物质不同所导致的。 高级根中直径与组织密度之间的权衡可能与细根在构建成本上的

权衡有关。 本研究中细根比根长与组织密度仅在 ２ 级根中有显著的负相关关系，这可能是低序级中细根通过

增加比根长，降低组织密度来获取养分获取的一种策略。 目前的研究中比根长与组织密度的关系尚不明确，
如 Ｃｒａｉｎｅ 等［６７］研究表明比根长与组织密度无显著关系，Ｈｏｌｄａｗａｙ 等［６８］的研究中具有正相关关系，童芳［４３］的

研究中则为显著的负相关关系。 Ｋｒａｍｅｒ⁃Ｗａｌｔｅｒ 等［６９］认为不同物种的比根长受细根组织密度、直径和长度等

的影响而变化复杂，ＳＲＬ 与 ＲＴＤ 间无必然联系。 这种差异一方面可能与不同研究所考虑的根序不同有关，执
行不同功能的根系其 ＳＲＬ 与 ＲＴＤ 的关系也不同，另一方面可能与物种差异以及环境因子的影响有关。

本研究中不同序级细根氮浓度与组织密度均呈显著负相关关系，这种关系在 Ｋｏｎｇ 等［６６］、Ｋｒａｍｅｒ⁃Ｗａｌｔｅｒ
等［６９］和 Ｍａ 等［７０］众多研究中得到证实。 其他形态与化学性状间的关系也因序级而异或没有关系，由直径与

氮浓度的关系可知，在低级根中同一序级物种间的氮浓度并不受直径大小的影响，Ｋｏｎｇ 等［６６］ 和 Ｈｏｌｄａｗａｙ
等［６８］也发现一级根直径与氮浓度有较弱的正相关关系，这可能是因低级根负责养分吸收，代谢活跃，具有相

似的内部解剖结构，相同根序在根系统中所承担的生理功能相同，根氮浓度相近［４０］。 一般来讲比根长越大的

细根需要较高的氮含量来完成呼吸代谢活动，然而 Ｖａｌｖｅｒｄｅ⁃Ｂａｒｒａｎｔｅｓ 等［５１］ 和王钊颖等［５５］ 发现比根长与氮浓

度没有相关性，而本研究发现比根长与氮浓度仅在 ２ 序级中有显著的正相关性，这可能由于低级根负责养分

和水分吸收，因此需要较大的比根长和氮浓度以维持较高的代谢速率。 也有研究表明比根长和根氮浓度之间

的相关性并没有比叶面积和叶氮浓度之间的关系强［５６］，这是由于叶性状沿环境梯度变化，受系统发育影响较

小，而根性状变异则受生物和非生物因素的复杂影响［７１］。 本研究中低级根中 Ｃ ／ Ｎ 的变异同时受 Ｃ、Ｎ 的影

响，高级根主要受 Ｎ 含量的影响，然而这与熊德成等［４５］的研究结果相反，可能与所研究的树木种类不同，细根

代谢强度的不同有关。 本研究中同一序级细根形态性状与 Ｃ、Ｎ 浓度的关系并不密切，许多研究也发现受进

化的影响细根形态和化学性状之间存在独立性，如 Ｖａｌｖｅｒｄｅ⁃Ｂａｒｒａｎｔｅｓ 等［５１］ 发现细根形态和化学性状之间有
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较弱的相关性，而部分形态和化学性状之间的相关性也可以通过耦合进化来解释。 形态化学的分离表明根系

可能有更多的性状组合，通过最大化提高收益，减少建设和维护成本［５８］，以适应复杂的生物和非生物环境。
３．４　 亚热带常绿阔叶林林下灌木细根性状的变异维度

主成分分析结果发现，总序级细根性状的变异可以用一维的资源经济策略来表示，该轴表示细根在资源

获取与资源保存之间的权衡。 在该轴的一端细根具有较高的比根长和氮浓度，这种性状能使细根快速获取养

分和水分［７２—７３］，因此位于这一端的物种采取资源获取型策略，在该轴的另一端细根具有较大的直径、组织密

度，细根获取资源缓慢，但防御能力较强，采取资源保守策略。 在目前对细根的研究中还存在其他变异维度，
如 Ｂｅｒｇｍａｎｎ 等［４６］研究表明根系性状变异有两个维度，一是菌根共生 ｖｓ 根系自主觅食的养分获取维度，另一

个为根氮 ｖｓ 组织密度的资源保存维度，Ｋｏｎｇ 等［６６］研究也发现与直径和分支结构相关的两个根系变异维度，
Ｚｈｏｕ 等［７４］发现与直径、比根长、氮浓度相关的多维性状变异。 多种不同变异维度是由于根系性状往往受系

统发育以及各种环境因素的制约，如土壤结构和土壤化学成分，资源的可用性等［７１］。 主成分分析结果的中细

根直径、组织密度、氮浓度和比根长的关系与讨论 ３．３ 中的结果存在差异，表明研究根系的序级范围不同会导

致不同相关性结果，这是由于细根吸收根和运输根的功能不同，因此不同物种功能性状之间的关系会因序级

而异，进一步说明对不同物种细根性状之间的关系分析需考虑序级因素。 本研究仅对 ９ 种灌木细根性状变异

进行了探究，在今后应增加灌木种类和数量，以便获取更普遍的规律，为了解亚热带常绿阔叶林灌木细根生态

策略提供更科学的依据。

４　 结论

研究结果表明亚热带常绿阔叶林下灌木细根性状变异与根序有紧密关系，树种、序级及两者的交互作用

都对灌木细根功能性状都有显著影响。 一般而言，常绿灌木细根采取相对保守的资源获取策略，而落叶灌木

细根则倾向于获取型策略。 细根性状之间的关系因序级而异，灌木细根性状主要沿资源保存⁃获取轴发生变

异。 本研究仅探究了林下灌木细根性状变化的一般规律，今后应将灌木与同一立地条件下的冠层树种结合起

来，并引入细根生物量等指标，以进一步揭示灌木与冠层树种的生态策略差异。
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